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論文内容要旨
序文
 淡水産プラナリアは扁形動物門渦虫綱に属し,系統分類学上極めて原始的な動物であるが,こ
 の門から左右相称動物が始まり,しかも渦虫綱は前口動物と後口動物との分岐点上に位置すると
 みなされているので,下等無脊椎動物の系統や後生動物の進化を探る上で、鍵を握る重要な動物
 と考えられている。
 一般に或る動物の個体発生様式は,その動物の系統を論じる上で重要な参考になる。プラナリ
 アは卵形成の様式から扁形動物の新卵亜綱に属し,組織起源の異なる卵と卵黄細胞からなる複合
 卵を産する。これは外黄卵となっているため,その発生は独特の様式をとり,著しく変形してい
 る。プラナIJアの胚発生に関しては,Metschnikoff(1883)以来多くの記載的研究が行われてき
 たが,電顕レベルでの研究は殆どなされておらず,発生過程の詳細は全く不明である。また実験
 的研究もいくつか行われ,発生機構についての考察がなされたが,この分野の研究も著しく遅れ
 ている。これらの研究によってもたらされた割球無秩序(内田,1965)とか,胚葉無形成説
 (Hyman,1951)といったプラナリア胚発生の概念は,当を得ているとは言えない。確かに他の
 動物に類を見ない複雑且っ独特の発生様式をとるとはいえ,そこには必ず後生動物の胚発生全体
 に通じる原則が働いているものと思われる。過去20年間における発生学全般にわたる著しい知見
 の蓄積,特に嚢胚形成における胚細胞の運動や組織のパターン形成の研究分野は,Vogt(1929)
 以来の古典的概念に拘束されることなく,より柔軟な解釈を可能にしているように思われる。こ
 のような状況の下で,プラナリアのような特殊なマイナーグループに着目するのは重要な課題と
 考える。
 これまでプラナリアの発生過程をいくつかのステージに分ける試みがなされている。本研究で
 は初期発生を10のステージに分け,更に発生過程全体を胚の外形変化に基づいて8っに区分した。
 この要旨ではステージ毎の細かい記載ではなく,外形変化を述べる。第1章では卵と卵黄細胞の
 形成過程について述べ,第2章では初期発生過程を4っの段階に分けて記載した。第3章ではボ
 ディプランが確立する前中期球状胚を取り上げ,中心となる胚器官やシンシチウムの微細構造的
 所見を述べた。第4章では後期発生を概観し,主な器官の形成過程の電顕所見を記載した。総合
 討論では,プラナリア胚発生の基本概念を確立する目的で,より高等な発生様式との比較を行っ
 た。
 材料と方法
 この研究に用いた材料は,淡水産三岐腸類,イズミオオウズムシ(β4εllO¢ρhα1αゐ耀η舵α)
 であった。種々の発生段階にある胚をBuin液で固定してパラフィンに包埋し,光顕で観察した。
 同様の胚を2.5%Glutaraldehyde(1-2%Paraformaldehydeを含む)で前固定し,1%OsO4
 で後固定した後エポン・アラルダイトに包埋し,透過電顕で観察した。また発達中の卵巣と卵黄
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 腺を観察するために,成体も同様にして固定された。走査電顕用に,胚体を2重固定後臨界点乾
 燥法により乾燥し,金蒸着を施して観察した。
結果
 第1章卵形成
 淡水産三岐腸目では,卵巣由来の卵細胞と卵黄膜由来の卵黄細胞が合一して生殖膣中で複合卵
 を形成した。そのため卵細胞は細胞質の中に卵黄を貯蔵することなく,胚発生過程で周囲の卵黄
 細胞が作るシンチウムに埋もれ,そこから栄養を得て卵割を行った。卵黄細胞は単なる栄養細胞
 というだけでなく,胚発生の上で形態形成の重要な舞台を提供した。この章ではこれら2っの素
 材がいかにして形成されてくるかを観察した。
 1)卵形成過程
 この過程を細胞の大きさから5つの段階(卵原細胞,stagel-4の卵母細胞)に分けて観察
 した。特徴的な所見として次の事柄が挙げられた:st.2卵母細胞の細胞質に卵黄顆粒が,st.
 3の卵母細胞で表層粒が形成された。st、4の卵母細胞ではそれらの表層粒が形質幕直下に配列
 した。この段階の卵母細胞のもう1つの特徴は,細胞質に滑面小包体からなる特殊なER域が出
 現することであり,通常有窓層板を伴っていた。
 2)生殖膣内受精卵
 この時期の受精卵の細胞質で目立っ特徴は,表層粒の消失とER域の発達であった。ER域に
 おいてその細管が密に詰まっている状態のものを密集型のER域と呼ぶことにした。一方ER細
 管が開大且っ吻合し,空胞状に変化しているのが産卵直前の卵に見られ,このタイプのER域を
 空胞型と呼ぶことにした。
 3)卵黄細胞
 成体内卵黄腺で観察された成熟卵黄細胞は単一型で,その細胞質には3種の栄養貯蔵物(卵黄
 液胞,脂肪滴,グリコーゲン)と卵殻形成顆粒の蓄積,及び粗面小胞体の集積があった。産卵後
 のコクーン内卵黄細胞には,卵を中心とした領域に明るく見える細胞(明調細胞)と,その外側
 を占める暗い細胞(暗調細胞)の2型が区別された。後者の電顕像は成体内卵黄腺にある細胞と
 一致した。前者の細胞では,粗面小胞体の膜系にvesiculationが生じて電子密度の高い部分が失
 われ,これが細胞全体を明るく見せる主要因となっていた。他に細胞質諸成分の混合状態が観察
 された。両型の細胞において卵殻形成顆粒は殆ど消失しており,また核は萎縮して魚眼状を呈し
 ていた0
 4)考察
 プラナリアの卵形成過程は他の動物と著しく変わってはいなかった。特徴的な現象としては卵
 黄顆粒の形成が痕跡的であることと,よく発達したER域の出現が認められた。プラナリアの卵
 は外黄卵であるため,卵黄形成は必要としないことになっているが,僅かながら顆粒の形成が見
 られたのは,この動物が内卵黄卵を産する先祖から由来したことを物語っている。
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 卵黄細胞はその包含物の種類や局在のパターンから,栄養細胞としての特性を表していた。
 コクーン内卵黄細胞には明暗2型の細胞が区別された。これは本来単一型の細胞(暗調細胞)
 が卵細胞から何らかの影響を受けて明調細胞となり,いわゆる胚域を作るものと思われた。明調
 細胞で見られた細胞質成分の混合状態は,後述するシンシチウムの細胞質によく似ていた。
 卵殻内の卵黄細胞核が魚眼状の萎縮像を示していたのは,単なる細胞死に伴う変性像ではなく,
 必要な全ての情報を提供し終えた細胞が,以後の核指令の確実な遮断法として編み出した形態的
 工夫と考えられた。
 第2章初期発生
 この章では受精卵から胚外卵黄細胞の吸収完了までの初期発生過程を,光顕所見に基づいて大
 きく4つの段階に分けて記載し,高等動物の発生過程と比較検討した。
 1)房状胚(非シンシチウム胚)(0-35時間):シンシチウム形成前の胚で,外形全体が房状
 ないし桑実状を呈した。最初の卵割は等全割を示し,割球は分裂後遊離した。初期卵割では第1
 及び第2卵割面が平行しているのが認められ,4個の割球がほぼ!直線上に配列しているのが観
 察された。
 電顕で観察すると,4細胞期までの卵及び割球細胞質には周期的な空胞形成が見られた。空胞
 は密集型ER域から空胞型への転換を経て発達したものである。一方卵細胞割球周辺の卵黄細胞
 は集合して胚域を作り,放射状に配列することがあった。
 2)中実胚(シンシチウム胚〉(35-50時間):この胚の特徴は,割球を囲む明調卵黄細胞の
 融合によってシンシチウムが生じ,その内部に空所を持たない中実状の巨大原形質塊が形成され
 ることであった。この時期はいわば単一卵の中実胚に相当する。
 細胞の融合は相接する形質膜のvesiculationを通して行われ,細胞の間に細胞間橋の形成が認
 められた。シンシチウムの内部は核や液胞などを含む周辺域と,割球を含む中心域とが識別され
 た。割球は第3卵割では分裂の同調性に乱れが生じ,大きさも異なっていた。割球の細胞質には
 遊離リボソームが充満し,少数の長いER,chromatoidbodyなどが見られ,未分化細胞として
 の特徴を持っていた。その周りに接したシンシチウム側には,ミトコンドリアが多数集積してい
 るのが観察された。
 3)前期球状胚(複合原基胚〉(50-72時間):この時期には最初一次表皮,次に胚内部に腸
 咽頭複合原基が生じた。シンシチウム中央域の割球群のうち,最初は単独の前駆細胞がシンシチ
 ゥム表面に達していた。次いでそれに後続する細胞群が融合して多核体となり,表面の或る一極
 (原口に相当する)に向かって次々に移動し,そこから外転翻出し,極めて薄い膜となって胚体
 表面に広がった。これが一次表皮であり,前駆細胞の細胞質には多数の遊離リボソーム,よく発
 達した長い粗面小胞体,chromatoidbodyなどが見られた。これらの一次表皮細胞は,一時に
 シンシチウム表面全体を覆い尽くすだけの数は供給されず,漸次他の割球からの補充を受けた。
 この胚の後半では,一次表皮前駆細胞の脱出に続いて内部の大多数の割球が一団となって脱出極
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 に移動し,そこに達すると腸咽頭複合原基の特徴を示した。この複合原基の表層部が一次咽頭に,
 深部が一次腸にそれぞれ発達し,双方の原基の内部に空所が生じた。この頃になると,胚は一次
 表皮による被覆が完了して真円形を呈した。
 4)中期球状胚(一次咽頭胚)(3-4日):胚は周囲の卵黄細胞を一次咽頭を通じて吸収し,
 それらを腸腔に貯蔵した。その結果腸腔の拡張とそれに伴う胚壁の薄化,胚体全体の膨大がこの
 時期の特徴となった。これは両生類の嚢胚に類似した中空ボール状構造を示した。
 5)考察
 イズミオオウズムシの初期卵割の特徴は,第2卵割面が第1面と平行して起こることであった。
 この現象には,卵割に続く割球どうしの遊離と90度回転が背景となっていることは確実である。
 渦虫類の中でも単一卵を作る古卵亜綱では,典型的なラセン卵割が見られた。新卵亜綱に属する
 プラナリアにおいても,ラセン卵割の痕跡が見られるように思われた。
 シンシチウム形成前の胚では,卵を囲む卵黄細胞はそれを中心にして密着し合い,内部的にも
 変化を起こして明調型になった。このことは卵周囲では,明らかにシンシチウム形成の下準備が
 進行していることを示す。シンシチウム形成には,卵からは卵黄細胞の凝集をもたらす物質が分
 泌され,割球からはシンシチウム形成を促進する物質が放出されているという2段階説が提唱さ
 れていた。本研究で観察された卵及び初期割球の細胞質空胞がその誘導物質を含む可能性が高く,
 その消長から考えると,細胞分裂の際に内容物が細胞外に繰り返し放出されると思われた。
 シンシチウム胚で目立つ現象は,割球の周囲にシンシチウムミトコンドリアが多数集積するこ
 とであった。このことは,割球に面するシンシチウム膜上で栄養物の能動輸送が活発に行われて
 おり,卵黄細胞が融合することによって能動的且つ効率的な栄養細胞へと変貌したことを暗示し
 ている。
 前期球状胚の前半を特徴づける一次表皮の発生過程を段階的に示すと,先頭細泡の移出(egression),
 細胞の多核化と一極集中(convergence),外翻噴出(extravasation),覆いかぶせ(epiboly)
 である。このように細胞運動の方向は内外逆であるが,ウニなどの高等動物の嚢胚形成と多くの
 類似性を示した。またこの時期の後半に出来る腸及び咽頭原基内に,それぞれ空所が生じた。そ
 れらは結局外界と通じて全体として原腸類似の空所となったが,プラナリアの場合は外胚葉の陥
 入は決して起こらないのが特徴であり,この類似はあくまでも見かけ上のものである。
 第3章胚器官の微細構造
 動物の胚発生一般において,嚢胚形成は高度に統合された細胞と組織の移動過程であり,そこ
 では3胚葉が形成され,固体全体のボディプランが確立される。プラナリアにおいてこの時期に
 相当するのは前中期球状胚であった。この章では形態形成の中心をなすこの時期に着目し,胚体
 とその器官の形態を述べ,胚発生における形態形成現象との関係について考察した。
 1)胚壁シンシチウムと割球
 卵黄細胞の吸収によって腸脛が広がり,中空ボールの壁に相当する場所に移動したシンシチウ
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 ムは,以後胚壁シンシチウムと呼ばれたが,その微細構造的特徴は前段階のものと本質的に変わ
 らなかった。前段階と同様,割球を囲むシンシチウム部には多数のミトコンドリアの集積が見ら
 れた。この現象は幼若型をも含めた胚器官構成細胞の周囲や内部にも観察された。
 2)一次表皮
 シンシチウム表面を覆う多核体の一次表皮は,極めて薄い単層扁平上皮であるが,その微細構
 造的特徴は発生の進行段階により若干異なっていた。前期球状胚に見られた最早期の単独前駆細
 胞は,同時期の割球に似て遊離リボソームに富んで細胞小器官に乏しいが,多核体前駆細胞,e-
 piboly中の幼若細胞,伸展完了直後の細胞,更には3日胚の一次咽頭近傍表皮細胞などはいず
 れも無数の遊離リボソームに富み,長い粗面小胞体のcistemaeを特徴とする幼若型の細胞質像
 を示した。卵黄細胞の吸収が完了する4日胚の完熟表皮の細胞質には微細繊維が含まれるように
 なった。
 3)一次腸
 一次腸は明るい大型の割球塊の中に大きな腔を有し,その細胞は互いに密着して上皮様に配列
 した。上皮細胞は腔の開大が進行するにつれ,益々多くの空胞を細胞質内に蓄積するようになっ
 た。
 胚外卵黄細胞の吸収が開始され,嚢内に蓄積してくると上皮細胞は圧迫されて次第に扁平化し,
 卵黄細胞の吸収完了後消失した。この腔所を仮腸(手代木,1987)と呼ぶことにした。
 4)一次咽頭
 一次咽頭の構成細胞として空胞型海綿状細胞,筋型海綿状細胞,内上皮細胞の3型の細胞が区
 別された。空胞型細胞は咽頭壁の外側の大部分を構成し,その細胞質の大部分が巨大空胞で占め
 られ,全体として海綿状を呈した。筋型細胞は内上皮に接して内側にほぼ1列に配列し,縦横交
 互に2方向性を示す筋原繊維を含んでいた。空胞は殆ど含まれず,細胞質の残りの大部分をグリ
 コーゲンが占めていた。
 内上皮細胞は咽頭腔内面を裏打ちする単層扁平ないし立方形細胞からなっていた。卵黄細胞吸
 収中に内上皮に見られた特徴は,細胞質に約200nmの有芯小胞が見られたことである。吸収後
 の完熟一次咽頭内上皮で特に著しい蓄積が見られた。
 5)考察
 一次表皮の透過電顕像が,胚発生の進行段階によって最初は未分化ないし幼若型から,最終的
 には微細繊維が発達する細胞質へと変化を示した。細胞は,発生初期ではepibolyのために柔軟
 性,伸展性が必要であり,また付加的にも細胞の補充が行われたことなどが原因となって,幼若
 型細胞質像をかなり長期間保持するものと推測された。一方後期では,卵黄細胞吸収によって胚
 が膨大し,胚表面には張力がかかることが推定された。微細繊維の発達は,そのような張力に耐
 える構造として出てきたものと思われ,胚の外骨格をなすものとみなされた。
 一次腸細胞は希薄な細胞質基質を持ち,分化の進行と共に多数の空胞を含むのが特徴である。
 細胞には,収縮性や伸展性に関与すると思われるような構造物は見られなかったことから,空胞
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 の内容物が腸腔に分泌されて内液となって貯溜し,同腔の拡大に寄与するものと推定された。恐
 らく細胞集団は,裂体腔(schizocoe1)形成類似の過程を経て胚内部に1つの嚢を作るべく遺伝
 的プログラムされているものと思われた。
 一次咽頭の構成細胞には,空胞型及び筋型海綿状細胞,内上皮細胞の3タイプがあることが透
 過電顕で明らかにされた。いずれも成体組織にはその類を見ない特殊な細胞である。細胞質に巨
 大空胞を含むという微細構造的特徴から,空胞型細胞の機能は咽頭壁に機械的な硬さと弾性を与
 えていると思われた。また筋型細胞は,細胞質に筋原繊維と多量のグリコーゲンを含んでいたこ
 とから,咽頭の律動収縮運動に直接関与しているものと思われた。
 内上皮細胞は,細胞質に直径約200nmの有芯小胞を含むものが特徴である。このような小胞
 の存在は,プラナリアの神経組織でも報告されており(oosaki&Ishii,1965)その形態は高等
 動物のカテコールアミン系小胞によく類似していた。恐らくこれらの小胞は,その分泌物を内方
 の筋型海綿状細胞に作用させることにより,咽頭の律動運動を制御しているものと推測された。
 第4章後期発生(器官形成)
 後期発生は胚の外形変化を基準として4っの段階に分けられた。この章では,光顕及び走査電
 顕観察に基づく形態形成の概要を述べた後,主な器官の発生過程の透過電顕所見を記載し,プラ
 ナリアの後期発生における器官形成パターンを明らかにした。
 1)後期発生の概観
 a)後期球状胚(二次咽頭胚)(5-7日):5日胚では,一次咽頭胚に隣接して二次(成体)
 咽頭の原基が出現した。7日目までに基本的形態を整えた新咽頭は,咽頭鞘と口を介して外界に
 開口した。また7日目には胚表面に二次表皮が出現した。胚壁シンシチウム内では細胞が活発に
 増殖し,胚索を生じた。
 b)楕円形胚(尾芽期前期)(8-11日):胚は8日目から徐々に楕円形化すると共に,上下
 軸が90度前方に傾斜して前後に長くなった。胚索内の咽頭周囲,体の前及び後端の3部で未分化
 間充細胞が増殖し,いわゆる芽体blastemaを形成した。胚表面は二次表皮で覆われ,胚体内で
 は表皮下筋,脳,原腎管などの各種組織が分化した。
 c)紡錘形胚(尾芽期後期)(12-15臼):胚体は前後に伸びると共に,背腹に扁平化が進む
 ので,全体として紡錘形になった。13日目には一対の眼点が出来た。三次(成体)表皮による更
 新が14日目から活発になった。13-15日目にかけて三次(成体)腸が出現し始めた。
 d)成体型(孵化前幼虫)(15-23/24日)1土5-16日日頃から頭部のくびれが生じ,体が細
 長くなり,咽頭は体中央よりにきて虫としての外形が整った。体の各部に腺細胞の発達があり,
 特に表皮下腺は腹側間充織での発達が目立った。成体腸のくびれが発達して腸枝を形成したが,
 内部の卵黄細胞塊は完全に消火されていなかった。
 2)表皮
 一次表皮から二次表皮への生え変わりは,7-8日目に一斉に行われた。二次表皮細胞が一次
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 表皮を貫通して次々に表面に出て伸展すると,一次表皮は退化して脱落した。一次表皮へ進入し
 ている二次表皮細胞の透過電顕像は,多数の遊離リボソームと僅かな小器官を含むというように,
 この細胞が未熟型であることを示した。特徴的なことは,細胞質に分泌性の小顆粒が含まれてい
 たことである。完熟した二次表皮は薄い上皮組織であり,短い足突起を持つが,その下に基底膜
 は見られなかった。
 二次表皮への三次表皮細胞の進入は,12日日頃から見られるようになった。三次表皮の前駆細
 胞は大型の貯蔵型分泌顆粒,ラブダイトを細胞質内に蓄えていたのが特徴である。三次表皮の透
 過電顕像は,15日目でも成体の表皮とかなり類似しており,ラブダイトを含む外,表面には多数
 の繊毛を持っていた。孵化直前(22日目)の幼虫では,基底膜とその下に付随する繊維層が観察
 され,成体表皮の形態になっていた。
 3)咽頭
 一次咽頭は5日目から退化し始め,8日目までにはほぼ完全に消失した。退化開始と共に,一
 次咽頭に隣接して二次咽頭の原基が細胞集団として出現した。次いでこの細胞集団の中央とその
 外側に腔が生じ,それぞれ咽頭腔と咽頭鞘となって開大した。咽頭腔を囲んだ細胞は単層円柱上
 皮様に配列し,その自由面には繊毛が生えていた。一方咽頭鞘を囲む上皮細胞には微絨毛が生え
 ていた。7日目には咽頭腔と咽頭鞘が連絡し,更にその外側の体壁に口が出来,外界に通じ,9
 日胚では小さいながらも成体咽頭としての形が整っていた。
 4)腸
 卵黄細胞の吸収を終えた後期球状胚の仮腸では,一次腸は既に退化消失していた。その後仮腸
 内の外周には二次腸が出現した。腸細胞は胚壁シンシチウムと卵黄細胞との間の狭い間隙に,薄
 い細胞質突起を広げた。そして卵黄細胞の断片を抱え込んで消化した。このような細胞は僅かの
 粗面小胞体と脂肪小滴を含み,希薄な細胞質基質を持っていた。この腸細胞は次の三次腸が出現
 するまで機能することになるが,細胞どうしが連続して上皮様配列をとることはなかった。
 三次腸は成体で見られる真性腸組織である。電顕で観察すると,13日目に卵黄細胞集団に接し
 て,細胞小器官に富み,大型で不定形の三次腸前駆細胞が現れた。この細胆は腸細胞に特徴的な
 ゴルジ装置,脂肪滴の蓄積,食物胞の存在などが見られ,成体腸細胞の特徴を備えていた。細胞
 は初め単独で,扁平な形をして卵黄細胞集団の周りを取り囲むが,数の増加と共に腸細胞集団と
 して存在し,卵黄細胞をその中心部に包摂した。取り込まれている卵黄細胞では消火崩壊が進み,
 食物胞は次々に融合し,その跡に大型で不規則な形をした空胞が出来た。これが腸腔の始まりで
 あり,それが明瞭になるのは卵黄細胞の消化が更に進み,孵化後5日目頃であった。この時期に
 なると腸細胞は円柱上皮の形態をとっていた。
 5)間充織細胞
 胚壁シンシチウムは,中期球状胚から楕円形胚にかけて胚壁を構成する割球母基組織であり,
 割球周囲にはミトコンドリアを集積させた。割球は栄養的にも独立し,シンシチウム外に脱出し
 た。その跡に未分化間充織細胞と分化型細胞からなる初期間充織が形成された。シンシチウムは
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 退縮し,その場に生じた固定間充織細胞に捕食処理された。
 未分化型間充織細胞は割球によく似ており,核では核小体が目立ち,細胞質には遊離リボソー
 ムが充満し,細胞小器官は非常に少なく,核周囲には散在性にchromatoidbodyが見られた。
 これらの細胞はその輪郭が不規則となり,おおよそ双極形をとり間充織の主要成分となった。未
 分化型間充織細胞から分化する細胞のタイプは,筋細胞,原腎管細胞,腺細胞などであった。一
 方分化型細胞は上記の固定間充織細胞であり,楕円形胚の胚壁シンシチウムが目立って退縮する
 時期(9-10日目)に現れた。この細胞は水様性の細胞質基質を特徴とし,未分化間充織細胞の
 間の広いスペースに長く複雑な突起を伸ばし,活発な食機能を発揮しっっ細胞間間隙を埋め尽く
 して網工を形成した。
 6)考察
 後期胚で見られた特徴的な外形変化は,後期球状胚における一次咽頭の退化と二次咽頭の発生,
 楕円形胚における90度前傾回転,孵化前幼虫での成虫様外形の獲得であった。二次咽頭は一次咽
 頭に隣接していたが,一次咽頭の後方に生じるという点で多くの報告が一致しており,この段階
 で胚の頭尾軸の方向が識別出来るようになった。両咽頭の発生・退化の平行的進行は,高等動物
 における原口閉鎖と肛門形成現象のアナロジーとみなされた。何故なら,プラナリアでは口は肛
 門を兼ねるからである。胚の天地軸が前傾回転して水平な頭尾軸に変化するのは,両生類などの
 尾芽期初期によく見られたが,これは胚が楕円形化することによる単なる物理的要請と思われた。
 孵化前幼虫では卵殻外での自由生活に備えて,三次(成体)表皮への完全な置換,表皮下腺,特
 に頭部前端の付着器官の出現などが目立った。
 胚発生中に表皮の発生更新が3度行われることは,光顕(Skaer,1965)及び電顕(lshii&
 Sakurai,1988)によって既に確認されていた。今回は更に一次表皮が球状胚を,二次表皮は楕
 円形胚を,そして三次表皮は紡錘形胚及び成体の表面を覆うことがより詳細に明らかにされた。
 三次表皮はラブダイトを盛んに生産して外界に分泌する外,よく発達した繊毛を持ち,水中自由
 生活に適合した外皮の特徴を備えていた。二次表皮は厚さが薄く,足突起が少なくて基底膜を欠
 くなど形態的に単純であったが,貧弱ながらも粘液分泌機能を備えていて,前者の幼若型を思わ
 せた。一次表皮については既に述べた。しかし,卵殻内という閉鎖環境下で表皮が何度も生え変
 わるのは何故かという疑問が生じた。この場合,一次表皮が多核体であったこと,またそのよう
 な表皮で覆われた球状胚が,一次咽頭を通して食物(卵黄細胞)を外から摂取したことに,上記
 の問題を考える糸口があるものと推定された。不完全ではあるが,シンシチウム性表皮は,渦虫
 類では新棒腸や截頭類で既に報告されている。一方扁平形動物の寄生性のグループは,全て多核
 性の表皮を持つことによって寄生生活に適応し,免疫的な攻撃から生き延びると言われる
 (Podesね,1982)。渦虫類は進化の過程での海産のものが淡水に入り,そして陸上に上がると幼
 生を失い,変態をしなくなったと考えられている(内田,1965)。以上の事実からプラナリアは
 進化の過程で,胚発生のかなり早期に幼生になって食物を摂取し,幼生の或る時期に内部寄生生
 活を経験した可能性が考えられた。そして二次表皮で覆われる楕円形胚期は,第2幼生期の存在
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 を示すものと推定された。
 二次咽頭腔と咽頭鞘の原基は,咽頭原基としての細胞集団の中央と外側縁に,それぞれi個づ
 っ裂腔が生ずることから始まった。そして内腔が互いに開通して両器官は一体となって完成した。
 これと同様の形成様式が再生咽頭の場合にも見られた(Asai,1991)。一般にプラナリアの中空
 性器官の発生は,未分化細胞集団の内部に裂腔が生じることから出発するのが常道のようである。
 一次腸の退化した跡に,二次腸が形成された。この細胞の本質は,早期に胚壁シンシチウムか
 ら逸脱分化した固定簡充織細胞であるが,その局在場所と消化機能から本研究では二次腸細胞と
 呼び,後発の真性固定間充織細胞と区別することにした。この細胞は中期球状胚から出現し,紡
 錘形胚で三次腸が現れるまでの間にシンシチウム外に出た表皮下筋,二次咽頭構成細胞,原腎管
 の焔細胞などの栄養代謝を司っているものと考えられた。
 三次腸は胚内卵黄細胞の取り込みと消化に関与する細胞であるが,'二次腸及び固定間充織細胞
 とも異なった超微形態を示した。腸細胞は腔に面して極性を持つ上皮配列をとり,septatejmction
 でシールされて成体腸が出来上がった。発生時の三次腸細胞の電顕像は成体腸の報告(lshii,
 1965,1972)とよく一致した。
 割球の母基体をなすシンシチウムが栄養細胞として機能することは既に触れた。割球はシンシ
 チウムから脱出することで栄養摂取の面で独立して未分化間充織細胞となるが,その周囲にはシ
 ンシチウムに代わって固定間充織細胞の網工が発達し,再び細胞をその中に包み込んだ。それ故
 網工は成体においては空間的,機能的にシンシチウムに代替する構造物とみなされ,シンシチウ
 ムはそれと対照的に原子間充織とみなし得た。固定間充織細胞は,退縮シンシチウムや仮腸内卵
 黄細胞(二次腸細胞として)を捕食したり,細胞質にグリコーゲンや脂肪滴などを蓄積したこと
 から,その機能として栄養の貯蔵と食機能が考えられた。
 未分化間充織細胞の大部分は種々の成熟型細胞へと分化したが,一部は未分化の状態で残った。
 これらの細胞はその外形が円形ではなくなるものの,割球に類似しており,一方では成体間充織
 に見られる新生細胞(neoblast)にも似ていた。これら3者に共通の注目すべき特徴は細胞質に
 未分化細胞の印であるchrom飢oidbodyを含むことであった。従来,成体の新生細胞が胚由来
 の未分化貯蔵細胞であるとする説(embryonicstockcelltheory)があるが,実際その細胞化学
 的特徴の連続生を胚発生で確認した研究者はこれまでにいなかった。本研究では初めてその可能
 性が電顕レベルで確かめられた。新生細胞は未分化間充織細胞自体ではないにしても,その形態
 的特徴は多分化能を保持した未分化細胞である可能性は強い。
総合討論
 1)外卵黄卵は如何にして生じたか
 三岐腸目の胚発生は他との比較が無意味な程変形していると言われた(Thomas,1986)。その
 直接の原因は,割球がシンシチウム内に完全に埋没して“割球無秩序"を生じたためと思われる。
 このシンシチウムが生じた系統進化上の背景を次のように推論した。
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 a)体細胞が卵細胞と一緒に排出されて複合卵中にまとめられた。b)ラセン卵割により割球
 にズレ(或いは分離・回転)が起こるため,周囲の体細胞が胚内部に巻き込まれた。c)この体
 細胞が栄養細胞として利用されるようになると,栄養専一の体細胞として卵黄細胞が常産された。
 d)そのため卵は自らにに卵黄を蓄積することを省略するようになった。実際に卵黄細胞が真性
 胚体に取り込まれる例は新棒腸類,原子順列類,卵黄皮類などで見られている。
 扁平動物では体細胞のシンシチウム化はてくっも例があり,細胞によっては融合が起き易い性
 質を持っているようである。上記の傾向を背景にして,シンシチウム中に割球が散在性に浮遊す
 る型が最も行き着く適応型として生じたものと想像された。
 2)割球無秩序を支える内的要因
 一般にラセン卵割をする動物群は,モザイク卵を作ることが知られている。モザイク卵の特性
 は,各割球の分化能の方向が極めて早期に定まり,そのため胚発生に際して割球の相互位置関係
 が固体の正常発生のとって重要になることである。内卵黄卵を持つ全ての渦虫類(古卵亜綱)は
 うセン割卵を行い,モザイク性を示している。外卵黄卵を持つグループ(新卵亜綱)では卵割パ
 ターンは乱れているが,進化上の背景を考慮すれば,このグループでも割球のモザイク性は保持
 されていると考えられた。
 中実胚において,一次表皮の前駆細胞が集合して多核体を形成し,また後続する割球も互いに
 凝集して一塊をなし,胚表面に移動して腸咽頭複合原基を形成するのが観察された。このことは,
 或る器官が分化する際に,移動に先立って浮遊状態に割球群の中に,特定方向へ分化すべくプロ
 グラムされたものが混在していたことを意味し,モザイク性の表れと見ることが出来よう。決定
 と実際の分化が暗闇的に大きく隔たっていることは,分化が局在的に拘束されないための有益な
 手段となっており,胚発生過程における割球のその後の増殖と組織分化の図式を特徴づけている
 ものと思われた。
 3)嚢胚形成と胚葉形成
 プラナリアの胚発生で,嚢胚形成とそれに伴う胚葉形成があるかどうかという問題は,結局原
 口形成があるかどうか否かという問題に行き着く。これを解く鍵は一次表皮の形成過程を詳しく
 見ることにあるが,これまでにどの研究者も一次表皮(または被包huHmembrane)が一極に
 集中,脱出することに気付いていなかった。・今回透過電顕で明らかにした一次表皮の多核体像は,
 細胞が同じ場所から次々に脱出することを示した。この脱出口は細胞が収斂して放散する分岐点
 をなしていた。一方両生類胚の原口は,単なる外表面細胞の収飲だけではなく,そこを分岐点と
 して細胞の巻き込みと内方伸長が行われる場所である。その結果3っの胚葉が適正な位置に作ら
 れる。それ故原口形成は嚢胚に必要なものであり,ウニや両生類だけでなく,他の動物にも存在
 すると言える。そしてこれらの動物では,胚葉の構成細胞のソースは胚の外表面である。
 プラナリアの場合,構成細胞のソースは中実胚シンシチウム中央域の割球に他ならない。割球
 は集合し“原口"を通って噴出(extrav朋ation)し,覆いかぶせ運動(epiboLy)によってシン
 シチウム外面に外胚葉(一次表皮)を形成した。引き続いて残りの割球の大部分も“原口域"に
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 集合して中胚葉性器官(一次咽頭)を作り,最深部に内胚葉性の嚢器官(一次腸)を形成した。
 要するに,プラナリアにおいては,細胞のソースを常に内部に求めざるを得ない性質上,細胞の
 移動方向が他の動物と逆になっているのが大きな特徴である。
 4)渦虫類嚢胚形成の諸説に対する批判
 外卵黄卵から発生する全ての胚は,発生の或る段階でその外表面が被包←一次表皮に相当)と
 呼ばれる薄い膜で覆われる。この膜は小割球由来であり,胚腹部から背部に向かって徐々に広が
 り(epiboly),周囲の卵黄細胞塊(またはシンシチウム)を胚内部に囲い込む。このような被包
 形成方式は卵黄皮類,原始順列類,原始卵黄皮類などで報告されている。一方新棒腸類やマクロ
 ストマム類では,発生のより後期に生じる真性表皮が既存の被包(卵黄細胞起源と報告される)
 に沿って背部に広がると報告されている。
 従来論議の対象にされてきたのは,被包(または表皮)によるepibolyと,それに関わる胚葉
 形成まつり嚢胚形成との関係である。しかしながらこれまで嚢胚形成を論じながら,プラナリア
 では原口がいっ何処で生じるのかをまとめた研究者はいなかった。この問題を初めて正面から取
 り上げて総括的分析を試みたのがTomas(!986)であり,渦虫類の胚発生様式をepibolyと体軸
 確立の見地から3グループに分けて考察した。まず多岐腸類の嚢胚では,高等動物の場合と同様
 に外胚葉細胞が植物極にある原口に収斂,続いて陥入が起きて内方で咽頭と内胚葉腔に連続する。
 そして動物極側に脳が生じる。他方三岐腸類と新棒腸類に代表される被包epiboly型(または表
 皮epiboly型)では,細胞が収飲する原口は動物極にあって将来の胚の背面にあたるとしている。
 この説の根本的な誤りは,原口を単なる外胚葉細胞の収斂場としたことによると思われた。本研
 究で明らかにしたように,外胚葉の噴出口=原口という考えに立てば,被包epiboly型も実は多
 岐腸類と全く同じであることが理解され,ここに統一的見解が得られたことになる。
 一480一
 論文審査の結果の要旨
 プラナリアにおける再生現象については多くの研究がなされているが,その初期発生について
 の研究は少なく,特に嚢胚形成の過程については多くの異論があり,結論が得られていない。櫻
 井隆繁提出の論文はプラナリアの一種イズミオオウズムシにおける胚発生を透過型電子顕微鏡と
 走査型電子顕微鏡を用いて詳細に観察し記録し,多くの新しい知見を得たものである。
 先ず卵形成においては,プラナリアの卵細胞は細胞質に卵黄を貯蔵せず,周囲の卵黄細胞から
 栄養を得ることが報告されているが,卵母細胞に痕跡的な卵黄顆粒の形成が観察されたことから
 この動物種が内卵黄卵を産する祖先に由来することが推測された。
 初期発生においては,この動物種の特徴はシンシチウム胚を形成することであるが,初期割球
 の細胞質には周期的な空胞形成が観察され,さらにリボソームが充満していることが見られた。
 このことは従来の割球からシンシチウム形成を促進する物質が放出されるという仮説を裏付ける
 と思われる。また,割球の周囲にはミトコンドリアが多数集積している像が見られた。このこと
 は割球に面するシンシチウム膜上で栄養物の能動輸送が活発に行われていることを示している。
 この時期の一次表皮形成において,シンシチウムの中央域の割球から最初は単独の前駆細胞がシ
 ンシチウムの表面に達し,ついでそれに後続する細胞群が融合して多核体となり,一極に向かっ
 て移動し,そこから外翻噴出し,薄い膜となって胚全体に広がることを見出した。これはウニや
 カエルの胚発生に見られる原口陥入に相当する形態形成運動であり,この種に特異な胚葉形成機
 構であると思われる。
 形態形成過程における微細構造の変化としては,胚壁シンシチウムにおいて前段階と同様割球
 を囲む多数のミトコンドリアの集積があった。多核体の一次表皮は遊離リボソームに富み,長い
 粗面小胞体を特徴とする幼若型の細胞質像を示した。一次腸は胚外卵黄細胞の吸収を開始し,上
 皮細胞は圧迫されて次第に扁平化した。一一次咽頭は空胞型,筋型海面状細胞,内上皮細胞の3型
 を含んでいたが,いづれも生体組織には類を見ない特殊な細胞である。空胞型細胞は咽頭壁に機
 械的な硬度と弾力を与え,筋型細胞は咽頭の律動収縮運度に関与していると考えられる。内上皮
 細胞は咽頭の律動運動を制御しているものと思われる。
 さらに後期発生において,一次表皮から二次表皮への変化は幼若な二次表皮細胞が一次表皮細
 胞を貫通して次々に表面に出て進展すること,また二次表皮は徐々に三次表皮の侵入によって置
 き換わることが観察された。他の器官も同様に発生の過程において置換が起こる。
 一方,未分化間充織細胞の大部分は種々の成熟細胞へと分化するが,一部は未分化の状態で残っ
 た。これは新生細胞に相当するものと考えられる。
 これらの成果はプラナリアの初期発生と形態形成に関する新しい知見である。したがって,こ
 の論文は著者がこの分野において目立して研究活動を行うに必要な高度の研究能力と学識を有す
 ることを示しており,よって櫻井隆繁提出の論文は,博士(理学)の学位論文として合格と認め
 る。
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